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 Resumen 
 
La gran diversidad morfológica del fríjol Lima, Phaseolus lunatus, y su importancia en la región 
Neotropical han motivado el estudio de la historia evolutiva y domesticación en esta leguminosa. 
Previas investigaciones proponen al menos dos eventos de domesticación en la especie, uno en la 
región Andina a partir del material silvestre andino, geográficamente restringido, y al menos uno o 
varios eventos habrían ocurrido en  algún lugar de Mesoamérica, que permanecían sin esclarecer. 
En este trabajo se evalúa la diversidad genética en la región ITS del ADN nuclear, con una 
aproximación filogeográfica, en una muestra robusta de fríjol Lima silvestre y domesticado, 
principalmente de la región Mesoamericana (México y Centroamérica), con el fin de establecer el 
lugar o lugares de origen de las variedades cultivadas Mesoamericanas de fríjol Lima y las 
consecuencias genéticas de su proceso de domesticación. La evidencia genética soporta dos 
acervos silvestres mesoamericanos, previamente reconocidos como MI y MII, con distribuciones 
geográficas contrastantes. El MI está distribuido en el centro- occidente de México y hacia la costa 
pacífica mexicana y el MII hacia la Costa Atlántica mexicana, Península de Yucatán, Centro y 
Suramérica. La relación genética del material silvestre y domesticado soporta un único evento de 
domesticación en Mesoamérica, a partir del acervo MI, con un notorio efecto fundador. Este 
evento habría ocurrido en la región pacífica de México en los estados Jalisco, Michoacán y 
Guerrero, alejado geográficamente de regiones como la península de Yucatán que posee una gran 
actividad de agricultura para la especie. Con ayuda de registros arqueológicos de otros cultivos 
mesoamericanos se propone una adopción tardía del fríjol Lima en el sistema tradicional milpa, así 
como una rápida dispersión hacia Centro y Suramérica, asociada a las primeras rutas de migración 
humana. 
 
 
Palabras clave  
 
Domesticación, Phaseolus lunatus, Mesoamérica, ADN nuclear, Filogeografía, variedad criolla, 
milpa.  
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Abstract 
 
The astonishing morphological diversity and the importance of Phaseolus lunatus in the 
Neotropics have motivated the study of the evolutionary and domestication history of this 
legume.  Previous studies on the species have proposed at least two independent domestication 
events, one in the Andes, from a geographically restricted region, and at least one event 
somewhere in Mesoamerica, which still remains unclear. This work used a phylogeographical 
approach to survey the genetic diversity of the nuclear ribosomal DNA region (ITS), on a large 
sample of wild and domesticated accessions in Mesoamerica, in order to establish the place or 
places of origin of the Mesoamerican landraces and the genetic consequences of their 
domestication.  The results support two previously recognized gene pools in Mesoamerica, called 
MI and MII, with contrasting geographical distributions. The MI gene pool is mainly distributed in 
central-western Mexico and over the Mexican Pacific coast, whereas the more widespread MII 
gene pool occurs over the Mexican Atlantic coast, the Yucatan peninsula, and Central and South 
America.  The genetic relationships between wild and domesticated material support a single 
domestication event in Mesoamerica, from the MI gene pool with a profound founder effect. This 
event could have taken place towards the Mexican Pacific coast, over the Jalisco, Michoacán and 
Guerrero states in Mexico, far away from regions such as the Yucatan peninsula where Lima beans 
are currently cultivated. Archaeological records for several early Mesoamerican crops suggest a 
late adoption of Lima bean in the Milpa system, along with rapid dispersal events into Centro and 
South America through human migration routes.  
 
 
 
Key words 
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INTRODUCCIÓN 
 
La domesticación en plantas 
 
La domesticación se considera un proceso evolutivo continuo, direccionado consciente o 
inconscientemente por los humanos, en el cual algunas poblaciones silvestres se adaptan a las 
condiciones de cultivo. Generalmente las poblaciones domesticadas representan fenotipos 
favorables para el cultivo y consumo humano, que a su vez disminuyen o eliminan la capacidad de 
supervivencia de los individuos en condiciones naturales, creando así una dependencia hacia el 
cultivador (Harlan, 1992). Dicho proceso en plantas y animales, sin duda alguna, ha cambiado en 
gran medida el desarrollo y asentamiento de las poblaciones humanas desde hace al menos 
10.000 años (Diamond, 2002).  
 
Históricamente pensadores como Charles Darwin (1859), Alphonse de Candolle (1883) y Nicolai 
Vavilov (1926) se interesaron por el fenómeno de la domesticación y su documentación, llegando 
a postular interrogantes que actualmente son discutidos acerca del origen y evolución de nuestros 
cultivos, como el dónde, cuándo, cómo y por quién sucedieron estos procesos. El establecimiento 
de los principios de la genética y recientemente la genómica han permitido dilucidar en gran parte 
dichos procesos (Brown, 2010).  Entre las líneas de evidencia que son importantes para 
documentar varios aspectos de la domesticación, como son el modo, tiempo y lugar, se 
consideran: los registros arqueológicos del material silvestre y cultivado, la evidencia botánica y 
genética, en especial la identificación del o los ancestros silvestres y la distribución, así como la 
evidencia histórica impresa o lingüística de la existencia o de la presencia de los cultivos (Gepts, 
1998; Zeder et al., 2006). Para muchos de nuestros cultivos se ha podido dilucidar el proceso que 
los ha originado en términos del área y el número de veces que ha ocurrido la domesticación, la 
población o especie progenitora, los genes involucrados en el proceso, entre otros aspectos. 
 
Las poblaciones de especies vegetales que han sido domesticadas muestran cambios morfológicos 
y/o fisiológicos drásticos, que involucran caracteres de interés para consumo y caracteres 
relacionados con la cosecha y/o competencia de plantas en el campo de cultivo. En su conjunto, 
estos caracteres son conocidos como el síndrome adaptativo de la domesticación (Harlan, 1992). 
Entre estos están, gigantismo de la parte que se consume como son el fruto y las semillas, pérdida 
de la dormancia y de la capacidad de dispersión de las semillas. Para el caso de los fríjoles del 
género Phaseolus, el hábito de crecimiento y la sensibilidad al fotoperiodo se suman a estos 
cambios (Fuller and Allaby, 2009). Debido a la naturaleza selectiva del proceso de domesticación 
donde en general sólo una fracción de la población silvestre original es llevada a cultivo, se genera 
necesariamente una reducción en la diversidad genética en la población cultivada con relación a su 
ancestro silvestre, denominada efecto fundador (Ladizinsky, 1998).  La reducción en la diversidad 
genética de los cultivos es generalmente afectada a dos niveles, en los genes que  constituyen la 
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base de las características fenotípicas que están siendo seleccionadas (o en los loci ligados) y en el 
resto del genoma, incluyendo regiones neutrales, como resultado del cuello de botella poblacional 
(Gepts, 2004).  
 
Mediante el estudio de la historia de domesticación en diversos cultivos actuales, se ha 
determinado que algunos cultivos se han originado de eventos de domesticación únicos (como  
por ejemplo café, cebada, arveja, lenteja, avena, entre otros) y otros a partir de eventos de 
domesticación múltiples en tiempo y/o espacio (como por ejemplo ají, mostaza, calabacín y  
fríjoles) (Burger et al., 2008). Así, el conocimiento amplio sobre el origen geográfico, progenitor 
silvestre, diversidad genética actual tanto en silvestres como cultivares, y número posible de veces 
en que pueda haber ocurrido la domesticación, es de vital importancia para el  manejo de 
germoplasma y programas de mejoramiento genético (Gepts, 2000).  
 
Es importante resaltar que la mayoría de casos de domesticaciones múltiples en tiempo y/o 
espacio que han sido documentados hasta el momento involucran grupos de especies 
congenéricas, como en los géneros Capsicum (Aguilar-Meléndez et al., 2009; Pickersgill, 1969), 
Cucurbita (Sanjur et al., 2002) y Phaseolus (Gepts, 1990). Adicionalmente, se han documentado 
casos de domesticaciones múltiples a partir de poblaciones conspecíficas, en los cuales se deben 
distinguir los progenitores y áreas probables que determinen si en realidad hay independencia y/o 
evolución paralela de las poblaciones domesticadas (Gepts and Debouck, 1991).  
 
 
Frijol Lima (Phaseolus lunatus L.) 
 
Phaseolus lunatus L. o fríjol Lima es una de las cinco especies 
domesticadas dentro del género Phaseolus (adicionalmente a P. 
acutifolius, P.coccineus, P. dumosus y P. vulgaris), con gran importancia 
económica y cultural a nivel mundial y particularmente en México.  
Dentro de las especies domesticadas P. lunatus es la única que 
pertenece a un linaje distinto, de diversificación en Suramérica. Dentro 
de este grupo se encuentran P. augusti, P. bolivianus, P. mollis y P. 
pachyrrhizoides, presentes principalmente en valles interandinos 
(Delgado-Salinas et al., 1999).   
 
P. lunatus es una especie anual, auto-compatible con un sistema de apareamiento mixto, 
predominantemente auto-polinizador (90% autogamia), aunque facultativamente alógamo (Zoro 
Bi et al., 2005). Su mecanismo de fertilización cruzada se encuentra mediado principalmente por la 
abeja de la miel (Apis mellifera L.) y su dispersión natural de polen y semillas ocurre en cortas 
distancias, generalmente no excediendo los 6 m (Zoro Bi et al., 2003).  Su conteo cromosómico, 
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como en la mayoría de las especies del género Phaseolus, es 2n=22 (Mercado-Ruaro and Delgado-
Salinas, 1998).  
 
Distribución geográfica y acervos genéticos  
 
El frijol Lima silvestre se encuentra ampliamente distribuido en América, desde México hasta el 
norte de Argentina, donde puede encontrase en ambientes muy diversos, desde zonas de baja 
altitud en la costa pacífica de México y Guatemala, en alturas por debajo de los 800 msnm y 
temperaturas mayores a 22°C, hasta zonas de bosque templado en los valles inter-andinos con 
altitudes entre los 800 a 2000 msnm y temperaturas entre los 17-22°C. Generalmente 
temperaturas menores a 14°C representan un factor restrictivo para las poblaciones silvestres 
(Baudoin et al., 2004).  
 
P. lunatus L. ha sido clasificada en dos variedades, según observaciones morfológicas en grano y 
semilla, var.  silvester  y var.  lunatus para designar al material silvestre y domesticado, 
respectivamente (Baudet, 1977).  Dentro de cada variedad de fríjol Lima se han propuesto dos 
acervos génicos, su definición está dada con base en caracteres morfológicos (Debouck et al., 
1987), características bioquímicas (Gutierrez-Salgado et al., 1995; Maquet et al., 1997) y a nivel 
molecular (Caicedo et al., 1999; Fofana et al., 1999). Uno de los acervos, denominado 
Mesoamericano, se extiende desde Sinaloa, México, el Caribe, hasta Salta, Argentina. El segundo 
acervo, denominado Andino, se registra como  restringido a las zonas de Ecuador y Perú. A pesar 
de que ambos acervos génicos, con presencia de material silvestre y domesticado, se encuentran 
distribuidos en Suramérica, no ocurren en los mismos hábitats, el acervo andino se encuentra 
restringido a la zona andina del norte de Perú, Ecuador y posiblemente la parte sur de Colombia, 
por la pendiente occidental de la cordillera, en bosques deciduos, secos y espinosos, donde llega a 
tolerar temperaturas tan bajas como 15°C. El material domesticado contenido en este acervo 
usualmente presenta semillas con un peso mayor a 70g/100 semillas. Por otro lado, el acervo 
mesoamericano se distribuye en Suramérica a lo largo de la pendiente oriental de la cordillera 
andina desde el norte de Colombia, Perú y hasta el norte de Argentina. El peso de las semillas del 
material domesticado en este acervo es menor en comparación con el andino, oscilando entre 24-
70 g/100 semillas (Gutierrez-Salgado et al., 1995). Poblaciones silvestres no han sido encontradas 
en Venezuela, Brasil, Chile o Bolivia, a pesar de existir algunas regiones con condiciones climáticas 
similares a otros puntos de ocurrencia en Suramérica (Gepts, 1988).  
 
Un análisis filogeográfico reciente (Serrano-Serrano et al., 2010) a partir de regiones nucleares y 
cloroplásticas han propuesto un origen andino para la especie y al menos tres acervos génicos 
altamente diferenciados (denominados MI, MII y AI) dentro del material silvestre. Uno de ellos, el 
acervo Andino (AI), corresponde al acervo Andino anteriormente descrito, mientras que el acervo 
Mesoamericano es ahora dividido en dos acervos, el MI y MII con distribuciones geográficas 
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contrastantes. Mientras que el MII está ampliamente distribuido y ocurre desde el sureste del 
Istmo de Tehuantepec en México hacia Centroamérica y Suramérica (desde Colombia hasta 
Argentina en la vertiente oriental de los Andes, excepto Ecuador y Perú), el MI está más 
restringido y ocurre en México principalmente hacia el noroeste del Istmo de Tehuantepec.   
 
Domesticación del fríjol Lima 
 
En cuanto a domesticación en fríjoles, el principal caso estudiado es el frijol común (Phaseolus 
vulgaris L.), cuyo rango de distribución es muy similar al del frijol Lima, y para el cual se han 
postulado al menos dos domesticaciones independientes. Un evento podría haber ocurrido en la 
zona central andina, mientras que el segundo en la zona central de México, dando origen en total 
a siete variedades cultivables con evidencia de una alta reducción en diversidad (Chacón et al., 
2005). Un estudio reciente a escala geográfica más detallada en las regiones donde acervos 
mesoamericanos silvestres y domesticados de P. vulgaris coexisten, en adición a información 
arqueológica y ecológica, ha contribuido a determinar la ubicación más exacta del evento 
mesoamericano de domesticación, en relación con el sistema de cuencas hidrográficas de los 
valles mexicanos (Kwak et al., 2009). 
 
La domesticación en frijol Lima podría proceder de forma similar a la del fríjol común, en el sentido 
del número de eventos ocurridos. Evaluaciones recientes de la diversidad genética en el material 
silvestre y domesticado de la especie sugieren al menos dos eventos de domesticación (Motta-
Aldana et al., 2010), un evento habría ocurrido en la zona de distribución del acervo silvestre 
andino (Ecuador-norte del Perú), dando origen a las variedades conocidas como “Big Lima”, con 
grandes tamaños de semilla. El segundo evento habría ocurrido en el acervo mesoamericano de 
distribución más restringida (MI), en la zona de México-Guatemala, dando origen a las variedades 
cultivadas conocidas como “Sieva” y “Potato” de menor tamaño de semilla. Poca o nula asociación 
de entradas domesticadas con material del acervo MII fue observada. Debido a que el material 
silvestre proveniente de esta zona es altamente variable y existen zonas al occidente de México 
pobremente muestreadas, aspectos como el material silvestre progenitor y el área específica para 
este segundo evento permanecen aún en controversia. Por un lado, la evidencia basada en 
secuencias ITS (de su sigla en inglés Internal Transcribed Spacer del ADN ribosomal)  apuntan al 
centro-occidente de México como el área más probable de domesticación de las variedades 
mesoamericanas de fríjol Lima (Motta-Aldana et al. 2010). Por otro lado, la Península de Yucatán 
ha sido propuesta como área de domesticación debido a que aquí ocurre la mayor diversidad 
morfológica del cultivo en México y debido a que en esta zona el fríjol Lima hace parte del sistema 
tradicional de cultivo conocido como milpa (Martínez-Castillo et al., 2004). 
 
El esclarecimiento de las relaciones genéticas entre las variedades cultivadas y el material silvestre 
en Mesoamérica, así como parte de su historia evolutiva y domesticación, es de gran aporte para 
fines de mejoramiento y conservación de la especie, dado que estudios recientes evidencian una 
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gran pérdida (erosión genética) y reemplazo de la diversidad genética contenida en P. lunatus 
evaluada en colectas in situ a través de cortos periodos de tiempo (Martínez-Castillo et al., 2011). 
Un muestreo complementario en relación a los trabajos previos, específicamente en la zona del 
centro-occidente de México y en el área de Yucatán permitiría abordar mejor el estudio del origen 
de las variedades mesoamericanas, su reducción en diversidad genética tras los procesos de 
domesticación y el material silvestre relacionado que podría ser de utilidad como reservorio 
genético.  
 
 Herramientas moleculares y filogeográficas para el estudio de la domesticación 
 
La identificación de marcadores moleculares de fácil obtención e informativos a nivel poblacional 
ha permitido la investigación de la diversidad genética entre formas silvestres y cultivadas a una 
escala molecular más detallada. Para el género Phaseolus se han utilizado regiones cloroplásticas y 
nucleares de gran utilidad para elucidar la historia evolutiva de las especies (Chacón et al., 2007; 
Serrano-Serrano et al., 2010).  Por otro lado, la postulación de la filogeografía como una disciplina 
para la reconstrucción de las relaciones genéticas entre entidades biológicas muy cercanas 
(poblaciones, variedades e incluso complejos de especies) en un contexto geográfico (Avise et al., 
1987), provee el marco para la investigación en tiempo y espacio del proceso evolutivo de 
domesticación. Desde el supuesto que la diversidad genética o diversidad haplotípica (i.e. 
evaluada por medio de marcadores moleculares neutrales desde el punto de vista de 
domesticación) presente en un cultivo corresponde a un subconjunto de la encontrada en las 
poblaciones silvestres ancestrales, el número de haplotipos (o polimorfismos) encontrados tanto 
en poblaciones silvestres como en poblaciones domesticadas, y sus relaciones genéticas, 
indicarían el número de eventos de domesticación, mientras que la distribución geográfica de esos 
haplotipos (o polimorfismos) indicaría el área más probable de domesticación (Olsen and Gross, 
2008). Sin embargo, existen procesos que podrían complicar los eventos originales de 
domesticación y la interpretación de los patrones observados con marcadores moleculares, como 
por ejemplo eventos de introgresión entre poblaciones silvestres y domesticadas posteriores a la 
domesticación, eventos de extinción de haplotipos en las poblaciones silvestres ancestrales, 
procesos de sorteo incompleto de linajes durante la evolución del acervo silvestre ancestral, etc.  
 
Aplicaciones de esta visión filogeográfica han beneficiado el estudio de los procesos de 
domesticación en cultivos de gran interés como el maíz, arroz, yuca, cebada y sorgo, entre otros 
(Buckler et al., 2006; de Alencar Figueiredo et al., 2008; Londo et al., 2006; Olsen and Schaal, 1999; 
Saisho and Purugganan, 2007). Análisis filogeográficos de regiones únicas en el ADN cloroplástico 
o nuclear han dado luz en los procesos de domesticación para la ciruela mesoamericana (Spondias 
purpurea) (Miller and Schaal, 2005), el arroz indígena Zizania latifolia (Xu et al., 2008) y el  lino 
Linum usitatissimum L. (Allaby et al., 2005), sin embargo es deseable contrastar los patrones de 
asociación entre varios marcadores moleculares de un mismo genoma o a partir de genomas 
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diferentes.  Aproximaciones genómicas  recientes (secuencia completa del ADN mitocondrial o 
análisis de ESTs) están siendo utilizadas para dilucidar la historia de domesticación en animales y 
plantas, permitiendo la determinación de regiones específicas donde podría haber ocurrido la 
domesticación y en algunos casos estimación de los tiempos de divergencia entre linajes y su 
correlación con eventos históricos recientes (Alo et al., 2011; Wang et al., 2010).  
 
 
De este modo, este estudio propone la evaluación de la diversidad genética a partir del marcador 
ITS del ADN nuclear, previamente identificado como informativo en fríjol Lima, en un contexto 
geográfico, para el establecimiento de las relaciones genéticas entre el acervo silvestre y 
domesticado de fríjol Lima, su estructuración y concordancia geográfica en la inferencia del o los 
eventos de domesticación del fríjol Lima en Mesoamérica.  
 
Objetivo general 
 
Establecer el lugar de origen y consecuencias genéticas del proceso evolutivo de domesticación del 
fríjol Lima cultivado mesoamericano, mediante la evaluación de la diversidad genética de la región 
ITS del ADN nuclear.  
 
El desarrollo de esta investigación plantea tres objetivos específicos: i) Determinar la diversidad 
genética y distribución geográfica de una colección de germoplasma de fríjol Lima silvestre 
mesoamericano, ii) Evaluar la reducción de la diversidad genética, mediante marcadores 
moleculares, en la colección de germoplasma de fríjol Lima silvestre y domesticado, como 
consecuencia del la domesticación iii) Establecer los posibles lugares de domesticación de las 
variedades mesoamericanas mediante un análisis filogeográfico de la diversidad identificada en las 
colecciones silvestre y domesticada.  
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CAPÍTULO 1 
 
MATERIALES Y MÉTODOS 
 
1.1 Material vegetal 
 
 
El material vegetal usado en este  estudio correspondiò a 85 entradas  del Banco de Germoplasma 
del Centro Internacional de Agricultura Tropical (CIAT), Cali-Colombia y 66 colectas en campo 
realizadas entre los años 2009 y 2010 por el Centro de Investigación Científica de Yucatán (CICY, 
México) para un total de 151 entradas. Estas 151 entradas incluyeron tanto material silvestre (91 
entradas) como domesticado (60 entradas). La selección de este material se guió por tres criterio 
básicos: la complementación de las 59 entradas utilizadas por Serrano-Serrano et al. (2010), 
especialmente en el acervo Mesoamericano en la zona de distribución Centroamericana (México y 
Guatemala), la disponibilidad de semillas y el mayor número de colectas con pasaporte (es decir 
que incluyan datos como latitud, longitud y altura) completo. Cinco semillas de cada entrada 
fueron germinadas en invernadero (Figura 1) y hojas jóvenes frescas fueron colectadas y 
almacenadas en sílica gel para el proceso de extracción de ADN. El Anexo 1 muestra los datos de 
pasaporte de cada colecta y en la figura 2 se muestra la distribución geográfica de éstas.  
 
 
 
Figura 1. Material vegetal  proveniente del CIAT germinado y creciendo en los invernaderos de la Facultad de 
Agronomía, Universidad Nacional de Colombia, Bogotá.  
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Desde el punto de vista del muestreo, la presente investigación incluye las nuevas colectas 
provenientes del CICY y amablemente proporcionadas por el Dr. Jaime Martínez y muestras 
adicionales provenientes del CIAT, y representa una ampliación de la evaluación de la diversidad 
genética del frijol Lima silvestre y domesticado, distribuido en Mesoamérica, con respecto a 
estudios previos en el año 2010 (Motta-Aldana et al., 2010; Serrano-Serrano et al., 2010). El 
esfuerzo de muestreo realizado por el CICY en México permitirá el esclarecimiento de la historia 
evolutiva para la especie en esta zona y del o los eventos de domesticación que originaron las 
variedades criollas mesoamericanas. Como se muestra en la figura 2 en el muestreo realizado por 
el CICY en México (muestras silvestres y domesticadas del 2011) se da un enfoque principalmente 
hacia la costa Pacífica, el golfo de México (Atlántico), el Istmo de Tehuantepec y la península de 
Yucatán, y las nuevas muestras incluidas del CIAT amplía el muestreo en un mayor número de 
colectas cultivadas en otros países de Centroamérica y el Caribe.  
 
 
 
Figura 2. Ubicación geográfica de las colectas silvestres y domesticadas en estudios anteriores (Domesticado 
y silvestre 2010) (Motta-Aldana et al., 2010; Serrano-Serrano et al., 2010) y las colectas incluidas en este 
estudio a partir del CICY y del CIAT (Domesticado y silvestre 2011).  
 
  
17 
 
1.2 Análisis moleculares  
 
El ADN genómico se extrajo a partir de material fresco según el protocolo CTAB (Doyle and Doyle, 
1987) y se almacenó a -20°C. La región nuclear ITS, incluye dos regiones variables (ITS1 e ITS2) y 
una región conservada (gen ribosomal 5.8S). Teniendo en cuenta las ventajas y desventajas 
planteadas ante el uso de dicho marcador molecular (Álvarez and Wendel, 2003; Feliner and 
Rosselló, 2007), se realizó la clonación y secuenciación de varios clones para un individuo 
perteneciente a la entrada JMC1150 (silvestre), para este proceso se utilizó el kit pGem T-Easy 
Vector System (Cat. No. A1380) de Promega (Madison, USA). El marcador ITS ha mostrado ser 
informativo para la el género Phaseolus a nivel poblacional e interespecífico (Delgado-Salinas et 
al., 2006; Delgado-Salinas et al., 1999; Serrano-Serrano et al., 2010).  
 
El protocolo para la reacción de PCR se realizó de la siguiente forma: Buffer Taq 1X, MgCl2 2.0 
mM, dNTPs 0.2 µM, 0.5 µM de cada uno de los cebadores y 1 U de Taq Polimerasa en reacciones 
de 30 µl finales en un ciclo de temperaturas programadas en un termociclador marca Biorad: 94°C 
por 4min, 35 ciclos de 94°C por 1min, 50.5°C por 1min y 72°C por 2min, y una extensión final a 
72°C por 10min.  Los cebadores universales ITS1 (Forward) e ITS4 (Reverse) (White et al., 1990)  
fueron usados para la amplificación de la región ITS. Los productos amplificados se visualizaron en 
geles de agarosa al 1% y con ayuda de EZ-Vision (Amresco, Solon-USA). Posteriormente, los 
productos de amplificación fueron purificados con el kit Wizard SV PCR Clean-Up de Promega 
(Madison, WI, USA) y secuenciados en un ABI3700 en Macrogen Inc. (http://www.macrogen.com). 
Las secuencias obtenidas fueron editadas en el software Bioedit, versión 7.0.9. (Hall, 1999), 
aquellas muy cortas o de baja calidad fueron excluidas del análisis.  
 
 
1.3 Diversidad genética en el fríjol Lima silvestre 
 
Las secuencias obtenidas desde el material silvestre se alinearon en Muscle versión 3.6 (Edgar, 
2004), a este conjunto se adicionaron las 59 secuencias obtenidas por Serrano-Serrano et al. 2010, 
disponibles en Genbank (http://www.ncbi.nlm.nih.gov/) bajo los números de entradas reportados 
en dicho artículo.  La evaluación de las agrupaciones genéticas en el acervo silvestre se realizó 
mediante el cálculo de matrices de distancia genética bajo diferentes modelos (Jukes-Cantor, 
Kimura2-Parámetros y Tamura-Nei ) y la construcción de topologías usando el algoritmo Neighbor-
Joining (NJ) en MEGA versión 4 (Tamura et al., 2007). La consistencia en los nodos fue evaluada 
por la simulación de 1000 réplicas de bootstrap (Giribet, 2003). Como grupo externo para las 
reconstrucciones se incluyeron las secuencias de tres especies andinas (P. pachyrrhizoides, P. 
augusti y P. bolivianus) pertenecientes al clado Lunatus descrito en propuestas filogenéticas para 
el género (Delgado-Salinas et al., 1999).  
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Adicionalmente en la determinación de estructura genética y la posible historia evolutiva en la 
especie se estimó el número de haplotipos y las relaciones genéticas entre éstos. Para ello se 
construyó una red haplotípica, bajo el criterio de parsimonia a un límite de conectividad del 93% 
con el software TCS (Clement et al., 2000). Las conexiones tipo loop en la red haplotípica fueron 
revisadas y resueltas en la mayoría de los casos según los siguientes criterios y estrategias: (1) si 
los caracteres que generaban este patrón de loop estaban contenidos en regiones microsatélites, 
se procedió a su eliminación del conjunto de datos debido al modo y tasa mutacional de estas 
regiones repetitivas, con posterior reconstrucción de la red, (2) Con ayuda de una reconstrucción 
NJ, se valoraron las conexiones genéticas entre los haplotipos y se resolvieron los loops, y (3) se 
dio un peso diferencial a las conexiones entre los haplotipos, dando un mayor peso a las 
conexiones con haplotipos ancestrales de mayor frecuencia o con un mayor número de 
conexiones. A pesar de la aplicación de estas estrategias, en algunos casos los loops no se 
pudieron resolver. Posteriormente se generaron mapas de distribución geográfica de dichos 
haplotipos usando DIVA-GIS versión 7.3.0 (Hijmans et al., 2001).  
 
 
Estimaciones de los tiempos de divergencia entre los acervos MI y MII a partir de una 
aproximación coalescente de “puntas a raíz”, complementaria a la metodología usada por 
Serrano-Serrano et al. (2010), fue implementada en la plataforma BEAST/BEAUti (Drummond and 
Rambaut, 2007). Se realizaron estimaciones a partir de diferentes tasas de substitución 
reportadas, una para el género Phaseolus (0.10203 ± 0.01172 SD substituciones/Millón de años) 
(Delgado-Salinas et al., 2006) y dos reportadas para el género Lupinus (Leguminosae) (0.00346 y 
0.00218 substituciones/Millón de años) (Kay et al., 2006; Lancaster, 2010). Usando BEAUti se 
construyeron los archivos necesarios para realizar los análisis de coalescencia. Estos incluyen el 
total de las secuencias silvestres y los parámetros para la determinación del tiempo de divergencia 
de los mrca (de su sigla en inglés most recent common ancestor) para el fríjol lima y para los 
acervos MI y MII. Los parámetros priores utilizados fueron: i) reloj molecular estricto y relajado, ii) 
tamaño poblacional constante, iii) modelo de substitución molecular HKY, con frecuencias 
nucleotídicas empíricas, proporción de invariantes y distribución gamma, previamente evaluado 
en Modeltest versión 3.5 / PAUP versión 4.0b10 (Posada and Crandall, 1998; Swofford, 2003), iv) 
diferentes tasas de substitución, descritas previamente y v) la constricción del tiempo de 
divergencia del clado Lunatus (fríjol lima y especies aliadas andinas descritas anteriormente) en 
H.1 ± 0.2 Millones de años según lo reportado por Delgado-Salinas et al. (2006). Una vez en BEAST 
se corrieron seis millones de generaciones en cada estimación y los resultados fueron analizados 
en Tracer versión 1.4.1 (Rambaut and Drummond, 2007) 
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1.4 Domesticación del fríjol  Lima Mesoamericano 
 
Las secuencias obtenidas desde el material domesticado se unificaron con las 50 secuencias de 
material domesticado generadas por Motta-Aldana et al. 2010 disponibles en Genbank 
(http://www.ncbi.nlm.nih.gov/)  bajo los números de entrada reportados en dicho artículo y todo 
el conjunto de datos a partir del material silvestre para ser alineadas como se presentó 
anteriormente. Las nuevas secuencias generadas a partir de este estudio se depositarán en 
Genbank, complementando el banco de secuencias de Phaseolus lunatus en el repositorio de libre 
acceso del NCBI. Para la determinación de los patrones derivados del proceso de domesticación 
que aún persisten en las poblaciones actuales, como el posible número de veces, ubicación 
geográfica y material silvestre progenitor, se evaluaron las agrupaciones genéticas entre las 
entradas silvestres y domesticadas, del mismo modo que en la sección del material silvestre, 
generando reconstrucciones por NJ y redes haplotípicas para el total del material. El acercamiento 
a la ubicación geográfica del (los) evento(s) de domesticación se revisó mediante el mapeo de la 
distribución de aquellos haplotipos que resultaron compartidos entre el material silvestre y 
domesticado.  
 
1.5 Efecto fundador  
 
La cuantificación del efecto fundador de la domesticación se realizó por la comparación de la 
diversidad genética entre el acervo génico silvestre y domesticado. Los estimadores usados 
incluyen el número de Sitios Segregantes (S), Diversidad Nucleotídica (π) y Diversidad Haplotípica 
(Hd) (Nei, 1987), implementados en el software DNAsp (Librado and Rozas, 2009). El porcentaje de 
reducción de la diversidad genética, indicador del efecto fundador inicial del proceso de selección, 
se calculó como %r = (Diversidad en el silvestre – Diversidad en el domesticado) / Diversidad en el 
silvestre. Adicionalmente, se determinó el estadístico NST, análogo al FST que usa corrección de 
Jukes-Cantor para el uso de secuencias de ADN. Este indicador se estimó para evaluar la 
subdivisión de la variación genética entre los acervos MI y MII (incluyendo las secuencias silvestres 
y domesticadas) (Lynch and Crease, 1990). 
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CAPITULO 2 
RESULTADOS 
 
2.1 Análisis molecular  
 
Las extracciones de ADN y las amplificaciones por PCR de la región ITS se efectuaron sin 
complicaciones técnicas. Las figuras 3A y 3B muestran dichos procesos. Para las amplificaciones 
por PCR se realizaron diluciones de la extracción original de ADN en un factor 1:10, a menos que la 
cantidad de ADN extraído haya sido mucho menor en cuyo caso se usó 1 µl. La amplificación de la 
región ITS produjo una banda única de aproximadamente 700 pb según el indicador de tamaño 
molecular de Fermentas (Cat. No. SM0323 from Thermo Fisher Scientific Inc, USA).  
 
 
 
Figura 3. A. Electroforesis en agarosa al 1% para las extracciones de frijol Lima (arriba) y B. Amplificaciones 
por PCR de la región nuclear ITS (abajo). El marcador de tamaño molecular muestra un producto amplificado 
de alrededor de 700 pares de bases. Para cada muestra se indica el número de germoplasma según el Anexo 
1.  
 
A partir del proceso de clonación se logró obtener la secuencia de 10 copias de ITS de un único 
individuo descrito previamente. El alineamiento de estas secuencias mostró una única posición 
polimórfica, que fue verificada con ayuda del electroferograma en la posición 101 (substitución 
G/A). Esta posición fue revisada en los alineamientos provenientes del total de las entradas y se 
verificó que no constituye un sitio polimórfico para la población, por lo que se concluye que los 
patrones que involucren múltiples alelos (copias) de la región ITS en esta posición al interior de 
este individuo no afectan nuestros resultados y discusiones.  
A 
B 
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2.2 Diversidad genética del fríjol Lima silvestre 
 
Un total de 150 secuencias de entradas silvestres proporcionaron un alineamiento de 625  
caracteres, entre éstos 43 caracteres variables y 28 de ellos parsimonia informativos. Las 
topologías NJ  construidas con diferentes modelos de substitución mantienen una estructura 
similar con una baja distancia genética promedio (0.0044), sin embargo, parecen corroborar los 
tres acervos propuestos por Serrano-Serrano et al. 2010, con excepción de la topología que 
involucra el modelo K2P, donde el bajo número de caracteres subdivide los acervos MI y MII, 
ubicando el grupo Andino (AI) entre ellos (topología no mostrada).  La topología obtenida por el 
modelo JC (Figura 4) muestra el previamente definido acervo AI (entradas marcadas con triángulo 
amarillo), diferenciado y más cercano al grupo externo. Las entradas pertenecientes a este grupo 
provienen de Ecuador y  norte del Perú, sobre la vertiente occidental de la cordillera de los Andes. 
Un segundo grupo MI aparece conteniendo las colectas de Oaxaca, Jalisco, Guerrero y Nayarit, así 
como un pequeño sub-grupo (con un valor medio de Bootstrap de 0.65) que separa entradas 
provenientes principalmente del Pacífico centro, en los estados de Colima, Sinaloa, Nayarit, Jalisco 
y Michoacán. En general el acervo MI se distribuye en el occidente y centro de México hacia el 
noroeste del Istmo de Tehuantepec (entradas marcadas con círculo rojo y triángulo azul sólido en 
la Figura 4). El resto de las entradas pertenecen al acervo MII, el cual no se presenta como un 
grupo único pero en donde si se diferencia un subgrupo (valor de Bootstrap 0.66) que contiene 
entradas de Quintana Roo (Qroo), Yucatán, Campeche y Honduras. En general las entradas del 
acervo MII se distribuyen hacia el sureste del Istmo de Tehuantepec (excepto por algunas entradas 
ubicadas en Veracruz) y se extiende hacia Centroamérica y Suramérica (el resto de las entradas 
marcadas con color azul en la Figura 4).  
 
Para este conjunto de datos se identificaron 29 haplotipos, dos de ellos con mayor frecuencia (L y 
Z) pertenecientes a los acervos MI y MII respectivamente. La red haplotípica revela al menos tres 
grupos principales basados en el patrón de conectividad entre haplotipos y la frecuencia de los 
mismos (Figura 5). Los haplotipos pertenecientes al acervo AI (haplotipos A-F) aparecen separados 
por seis o más pasos mutacionales de los grupos MI y MII. El grupo MII posee el mayor número de 
haplotipos (16) entre los tres acervos, los cuales en su mayoría son derivados desde el haplotipo 
principal (Z). Los haplotipos O y M1 parecen muy divergentes, separados de Z por al menos 4 
pasos mutacionales. El acervo genético MI cuenta con 7 haplotipos, cercanamente relacionados 
entre sí y la mayoría de ellos derivados del haplotipo principal (L).   
 
 
La corroboración estadística de la subdivisión en tres acervos principales no se tuvo como 
hipótesis bajo evaluación en este trabajo, dado que Serrano-Serrano et al. 2010 realizaron 
múltiples pruebas para la estructuración de la diversidad genética en frijol Lima. El patrón 
geográfico de distribución de la diversidad genética en los acervos mesoamericanos MI y MII se 
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evaluó mapeando individualmente los haplotipos principales dentro de cada acervo (L y Z) y los 
haplotipos derivados de éstos. En la figura 6 se observa una separación en la distribución 
geográfica entre los dos acervos, el acervo denominado MI se encuentra principalmente 
distribuido desde el istmo de Tehuantepec hacia el occidente de México por toda la costa Pacífica, 
hasta Sinaloa. Por otro lado, el acervo MII, se encuentra en la zona del golfo de México, istmo de 
Tehuantepec, península de Yucatán y ampliamente distribuido desde allí, hacia Guatemala, Bélice, 
Honduras, Costa Rica, Cuba y Suramérica.  
 
Las resultados de los tiempos de divergencia entre los acervos MI y MII estimados usando 
BEAST/BEAUti fueron poco robustos, los parámetros explorados en Tracer indicaron poca 
convergencia o estabilidad con tamaños de muestra efectivos bajos (EES<200) a pesar el número 
de generaciones (6 millones). El rango de tiempo estimado de diversificación para la especie es de 
0.475-0.874 Ma, siendo más reciente en comparación con la estimación obtenida por Serrano-
Serrano et al. (2010) calculada para el mismo marcador molecular. Para los acervos 
mesoamericanos se observa un rango de tiempo entre 0.437-0.825 Ma para MI y 0.389-0.683 Ma 
para MII, respectivamente, identificando de nuevo una posible diferenciación muy temprana de 
éstos, durante la historia de la especie.  La variación entre tasas de substitución por varios órdenes 
de magnitud y la alta desviación entre estimadores, produce un solapamiento de los tiempos y 
genera una gran incertidumbre en la generación de los tiempos de subdivisión intra-específicos 
planteados.  
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Figura 4. Topología NJ obtenida a partir de una matriz de distancias JC para el acervo silvestre de P. 
lunatus L. Sobre los nodos se muestran los valores de Bootstrap mayores a 0.50. Los grupos 
definidos como MI, MII y AI corresponden a los reportados en (Serrano-Serrano et al., 2010). Los 
colores y figuras indican la procedencia geográfica de esas entradas, explicación en el recuadro.  
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Figura 5. Red de haplotipos de la región ITS mostrando las relaciones genéticas entre los 
haplotipos para el acervo silvestre del frijol Lima. Los haplotipos se indican con letras mayúsculas y 
el tamaño relativo de los óvalos corresponde a la frecuencia de dichos haplotipos en la muestra. 
Los colores negro, blanco y gris indican los acervos genéticos AI, MI y MII, respectivamente.  
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Figura 6. Mapa de la distribución geográfica de los haplotipos de la región ITS presentes en los 
acervos mesoamericanos silvestres (MI y MII). En negro se presentan los haplotipos principales 
dentro de cada acervo (L y Z), y en gris los haplotipos derivados de éstos. Recuadro: Distribución 
de las entradas de frijol Lima en México, según su altura (amarillo < 800 msnm, rojo >800 msnm).  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
  
26 
 
2.3 Domesticación del fríjol Lima mesoamericano 
 
El análisis de las entradas silvestres y domesticadas generó un total de 258 secuencias, en un 
alineamiento de 625 caracteres, 53 variables y 36 de ellos informativos. Las topologías NJ  
construidas con diferentes modelos de substitución tienen un comportamiento similar a aquellos 
que sólo contienen entradas silvestres, con tres grupos principales y valores de bootstrap mayores 
a 0.5 principalmente en los acervos andino y mesoamericano MI (Figura 7). En relación con la 
afiliación del material cultivado la mayoría de las entradas y colectas domesticadas se agrupan al 
interior del acervo MI, excepto por cuatro de entradas de Costa Rica y una de Brasil que aparecen 
en el acervo MII, identificadas en la topología con cuadrados azules rellenos. Estas entradas 
podrían ser consideradas como eventos de introgresión hacia o desde ese acervo, sin embargo sin 
evidencia de material silvestre en Brasil es difícil de elucidar. No se encuentra un patrón de 
agrupación para el material cultivable que muestre diferenciación entre los cultigrupos Sieva y 
Potato presentes en Mesoamérica. 
 
Un total de 48 haplotipos fueron identificados en las entradas silvestres y domesticadas, 12 de 
ellos pertenecen al acervo Al (7 observados en entradas silvestres y 5 compartidos entre entradas 
silvestres y domesticadas), 16 en el acervo MII (observados sólo en entradas silvestres con 
excepción de un par de entradas domesticadas de Costa Rica con haplotipo X y una entrada de 
Brasil con haplotipo Z) y 20 en el acervo MI (10 observados en entradas silvestres y 10 
compartidos entre entadas silvestres y domesticadas). La red de haplotipos muestra una 
configuración en tres grupos similar a la representación del material silvestre (figura 5), con la 
adición de haplotipos únicos a partir de entradas domesticadas y el incremento en frecuencia del 
haplotipo L al que pertenecen la mayoría de dichas entradas (Figura 8).  
 
La tabla 1 muestra la distribución geográfica de los haplotipos y el número de entradas asociadas a 
cada uno. Desde allí se evidencia cómo la parte silvestre del haplotipo L está asociada a una región 
particular al interior de México (los estados de Jalisco, Oaxaca, Guerrero, Michoacán y Nayarit), 
mientras que el material domesticado que pertenece a este haplotipo, siendo casi la totalidad de 
las entradas cultivadas, se distribuye principalmente en otras zonas de México (Campeche, 
Yucatán, Quintana Roo y Chiapas), y desde Guatemala hasta Suramérica. Esta distribución se 
muestra en la figura 9 dejando ver el patrón de diferenciación geográfica al interior del haplotipo L 
en relación al estatus biológico. La sección de la tabla 1 denominada "haplotipos sólo silvestres" 
muestra cómo los haplotipos del acervo MI están distribuidos únicamente en México, mientras los 
haplotipos silvestres del acervo MII se distribuyen ampliamente, en especial aquellos del subgrupo 
K1, Q, T y Y. Del mismo modo la sección "haplotipos sólo domesticados" muestra los haplotipos 
presentes solamente en el material domesticado y podrían representar una diversificación post-
domesticación de haplotipos en Costa Rica, Honduras, El Salvador y Suramérica. 
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Figura 7. Topología NJ obtenida a partir de una matriz de distancia JC para el total de las entradas 
(silvestre y domesticada) de frijol Lima. Sobre los nodos se muestran los valores de Bootstrap 
mayores a 0.50. Los colores amarillo, azul y rojo corresponde a los acervos AI, MI y MII 
respectivamente. Las figuras sólidas representan el material domesticado y las vacías el material 
silvestre.  
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Figura 8. Red de haplotipos de la región ITS mostrando las relaciones entre los haplotipos de los 
acervos silvestres y domesticados del frijol Lima. Los haplotipos se indican con letras mayúsculas 
en óvalos cuando sólo están presentes en entradas silvestres, y en letras mayúsculas encerradas 
en cuadros cuando se encuentran en entradas silvestres y domesticadas. El tamaño relativo de los 
óvalos y cuadros corresponde a la frecuencia de dichos haplotipos en la muestra. Los colores 
negro, blanco y gris indican los acervos genéticos AI, MI y MII, respectivamente.  
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Figura 9. Mapa de la distribución geográfica del haplotipo L de la región ITS que contiene entradas 
silvestres (circulo gris) y domesticadas (circulo negro) del acervo mesoamericano MI. La línea 
punteada roja describe las probables zonas de domesticación, mientras que la línea punteada azul 
define la zona de mayor uso agrícola actual. Recuadro: división política de México, en letras los 
nombres de los estados donde hay presencia de fríjol Lima.  
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Haplotipos  
(Silvestre + Domesticado) 
Haplotipos (solo silvestre) 
Haplotipos  
(solo domesticado)  
Región Geográfica  
Acervos  
MI MII MI MII MI MII Total 
Grupos de haplotipos 
L 
Wild 
L 
Dom 
Z 
Wild 
Z 
Dom 
S1-
J 
T1-R1-
K 
H 
P1-Z1- 
N1 
S- 
U 
P- 
U1 
K1- Q 
T- Y 
O 
O1-B1-W1 W-
M1 
I1-J1, 
K1-V1 
Y1-
D1 
L1-D2-
E1 
X 
 
México Campeche 
 
9 5 
       
6 
      
20 
 
Yucatán 
 
3 
        
5 
      
8 
 
Qroo 
 
4 1 
    
1 
  
1 
      
7 
 
Chiapas 
 
5 8 
      
1 
  
1 
    
15 
 
Veracruz 
  
1 
      
2 
  
3 
    
6 
 
Tabasco 
  
1 
              
1 
 
Jalisco 8 
   
1 
     
1 
      
10 
 
Oaxaca 4 1 2 
    
1 
         
8 
 
Guerrero 5 
    
1 
           
6 
 
Michoacán 1 
   
3 1 
           
5 
 
Nayarit 3 1 
  
1 
 
1 
          
6 
 
Sinaloa 2 
   
2 
            
4 
 
Guanajuato 1 
                
1 
 
Puebla 2 
                
2 
 
CoLima 1 
   
2 
            
3 
 
Morelos 
 
1 
   
1 
     
1 
     
3 
 
Tamaulipas 
    
1 
            
1 
 
San Luis de 
Potosí              
1 
   
1 
Guatemala 
 
1 15 14 
    
1 
    
7 1 
   
39 
Belice 
         
1 
        
1 
Honduras 
           
4 
 
1 
    
5 
El Salvador 
  
3 
        
1 
  
2 
 
2 
 
8 
Costa Rica 
  
4 4 
       
2 
     
4 14 
Cuba 
  
3 
      
1 
        
4 
Jamaica 
  
1 
               
1 
Panamá 
  
1 
           
1 
   
2 
Suramérica 
  
20 6 3 
    
5 
    
1 2 2 
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Total 28 71 42 3 10 3 1 3 7 3 20 1 12 6 2 4 4 220 
Tabla 1. Distribución geográfica de los haplotipos observados en el material silvestre y domesticado de P. lunatus. Los acervos MI y MII están definidos según 
Serrano-Serrano et al. (2010). El número de entradas total en esta tabla se espera no coincida con el número total de entradas usado, pues los haplotipos del 
acervo Andino (AI) no fueron incluidos aquí.  
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2.4 Efecto fundador 
 
La cuantificación de la reducción en la diversidad genética en el material domesticado como 
consecuencia del efecto fundador, se realizó a dos niveles: i) comparando cada estimador de la 
diversidad genética a nivel global entre las entradas silvestres y domesticadas, teniendo en cuenta 
que según los patrones de relaciones haplotípicas podría haber ocurrido un único evento de 
domesticación en Mesoamérica, ii) comparando los indicadores sólo a nivel del acervo 
mesoamericano MI. La tabla 2 presenta los valores de diversidad haplotípica y nucleotídica con sus 
desviaciones estándar, número de sitios segregantes y número de haplotipos para cada subgrupo.  
 
Tras el incremento en el muestreo del frijol Lima silvestre en Mesoamérica, los acervos MI y MII 
muestran una menor diversidad con relación a los resultados de Serrano-Serrano et al. 2010.  
Desde nuestros resultados el acervo MII se presenta con mayor diversidad, a pesar del menor 
número de haplotipos (Tabla 1). Los estimadores de diferenciación entre acervos indican una gran 
subdivisión entre los acervos MI y MII (NST = 0.75).  Al considerar todo el material silvestre (AI, MI y 
MII) vs todo el domesticado,  el porcentaje de reducción en diversidad es de 35% y 6% para los 
índices de diversidad Hd y π, respectivamente. Estos valores llegan a ser más altos al comparar 
solamente el material involucrado en el evento de domesticación desde el acervo MI, Hd=57% y 
π= 53%.  
 
 
Tabla 2. Diversidad genética presente en los acervos silvestre y domesticado de fríjol Lima y efecto 
fundador. Hd, Diversidad Haplotípica, S, número de sitios segregantes, π, Diversidad nucleotídica. 
 
 
 
 
 
 
Grupo 
No. de 
entradas 
No. de 
Haplotipos 
Hd + SD S  π   +SD % de Reducción 
MI Silvestre 137 20 0,410 ±  0,054 20 0,00155 ± 0,00027 - 
MII Silvestre 97 16 0,589 ± 0,053 25 0,00182 ± 0,00040 - 
Efecto fundador (comparaciones diversidad en silvestre versus domesticado) 
MI-Silvestre 49 12 0,634 ± 0,074 16 0,00285 ± 0,00060 
57 % (Hd), 53 % (Pi) 
MI-Domesticado 88 10 0,274 ± 0,063 15 0,00133 ± 0,00043 
Todo-Silvestre 151 31 0,790 ± 0,026 28 0,00440 ± 0,00029 
35 % (Hd), 6 % (Pi) 
Todo-Domesticado 107 16 0,511 ± 0,058 20 0,00413 ± 0,00056 
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CAPITULO 3 
 
DISCUSIÓN 
 
3.1 Estructura genética y evolución del frijol Lima silvestre 
 
Phaseolus lunatus L. ha sido históricamente subdividido en dos acervos principales, mediante la 
interpretación de datos morfológicos, bioquímicos y moleculares (Caicedo et al., 1999; Fofana et 
al., 1999; Gutierrez-Salgado et al., 1995; Maquet et al., 1997). Recientemente Serrano-Serrano et 
al. (2010) en un análisis de diversidad a partir de dos regiones del genoma cloroplástico y una 
nuclear proponen tres acervos para la especie. La estructura genética de estos acervos 
(denominados AI, MI y MII) en el presente estudio fue soportada y presentó un patrón geográfico 
particular. El anteriormente denominado acervo mesoamericano, de acuerdo con el estudio de 
Serrano-Serrano et al. (2010) se subdivide en acervo MI que comprende entradas presentes en el 
occidente de México y el acervo MII, ampliamente distribuido, se distribuye desde la región del 
istmo de Tehuantepec, Centroamérica, el Caribe hasta Suramérica. Se sugiere que los resultados 
encontrados desde esta complementación geográfica del fríjol Lima silvestre sean corroborados 
con otras regiones nucleares y desde diferentes genomas como el cloroplástico, para la 
identificación de posibles zonas de introgresión o intercambio genético entre acervos.  
 
A partir de las entradas aquí analizadas se corrobora la subdivisión del acervo Mesoamericano, y 
se revela un patrón biogeográfico más claro, especialmente en su distribución en México. El 
acervo génico MI se distribuye principalmente en los bosques tropicales secos de México sobre la 
Llanura Costera del Pacífico (en alturas promedio de 448 msnm), con un pequeño grupo de 
entradas del haplotipo L asociadas al eje del Cinturón Neovolcánico, en alturas entre 1250 a 1810 
msnm. Por otro lado, el acervo MII está presente en zonas similares, de baja altitud (promedio de 
543 msnm), en la costa Atlántica (golfo de México), península de Yucatán y sur del istmo de 
Tehuantepec (Chiapas), desde allí continua extendiéndose hacia el Caribe y Suramérica. Con el fin 
de evaluar las aparentes diferencias en la distribución altitudinal de los acervos génicos MI y MII se 
realizó una prueba  t-student para la cual no se identificaron diferencias significativas entre los 
promedios de altitud de los dos grupos (t=-0.85, g.l.75 p=0.19). Sin embargo, a nivel espacial es 
evidente la subdivisión geográfica para el frijol Lima en México. Los patrones de distribución y 
migración del frijol Lima silvestre serían considerados el resultado del proceso de dispersión 
natural, pues la presencia de precursores del ácido hidrociánico en las semillas silvestres 
dificultaría consumo y posiblemente el transporte activo por animales y/o humanos (Baudoin et 
al., 1991).  
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La ausencia de material silvestre proveniente de la porción central de México (Altiplanicie 
Mexicana y las Sierras Madre Oriental y Occidental) en este estudio podría corresponder a una 
falta de muestreo hacia esa zona. Sin embargo, un estudio fitogeográfico llevado a cabo para 
determinar la distribución del fríjol Lima en América (Maquet and Baudoin, 1997), a partir de 
consultas extensas en monografías botánicas, floras regionales, informes de colecciones, 
especímenes de herbario y datos de bancos de germoplasma, revela una ausencia de formas 
silvestres en la región de la Sierra Madre Oriental y centro de México (figura 1 en Maquet and 
Baudoin, 1997), así como una disminución de formas cultivadas en el centro de México y presencia 
abundante en estados como Oaxaca, Chiapas, Campeche y Yucatán. Basados en el estudio 
fitogeográfico se podría indicar que la distribución geográfica del fríjol Lima se encuentra casi 
totalmente muestreada y abordada en este estudio, por lo que las diferenciaciones encontradas 
no corresponderían a registros incompletos.  
 
Zonas que se podrían considerar de interés en términos de conservación de la diversidad silvestre 
son aquellas que albergan haplotipos de baja frecuencia y que se encuentran restringidos a estas 
regiones. Por ejemplo, en el Petén, Guatemala para los haplotipos O1, P1, Q1 y W1, en Michoacán, 
México para los haplotipos R1 y S1, en Veracruz, México para el haplotipo U1, en Costa Rica para 
el haplotipo X y en la región de la Península de Yucatán para los haplotipos Y y Z1. Cabe resaltar 
que en el acervo MII se da la diferenciación de las entradas provenientes de Yucatán, Quintana 
Roo y Campeche, donde se ha reconocido previamente un gran centro de diversidad en la especie 
(Martínez-Castillo et al., 2006). Así mismo se reconocen centros de diversidad secundarios en 
Guatemala, Honduras y Costa Rica.   
 
Basados en un origen andino de la especie (Fofana et al., 1999; Serrano-Serrano et al., 2010), 
seguido de un evento de fragmentación inicial y aislamiento del acervo andino (en promedio hace 
0.5 Ma), los procesos de migración del frijol Lima hacia Centroamérica podrían haber ocurrido en 
la siguiente forma: i) una extensa dispersión del acervo MII con la cual obtiene su amplia 
distribución actual, ii) una introducción en México asociada a una rápida diversificación (en 
promedio hace 0.41 Ma) en las zonas de condiciones ecológicas naturales para la especie, como 
las planicies costeras (Pacífica y Atlántica) mesoamericanas.  
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3.2 Domesticación de Phaseolus lunatus L. en Mesoamérica 
 
Estudios previos que investigan la domesticación del frijol Lima han sugerido al menos dos eventos 
independientes, uno de ellos a partir de poblaciones silvestres presentes en la zona andina y el 
segundo de ellos en algún lugar de México. La gran diversidad de semillas dentro del acervo 
mesoamericano ha llevado a la distinción de al menos dos razas, denominadas “Sieva” y “Potato”, 
sugiriendo que podría existir más de un evento de domesticación en esta zona (Motta-Aldana et 
al., 2010). Del mismo modo, la gran diversidad genética y morfológica de los cultivares presentes 
en la Península de Yucatán (estados de Campeche, Yucatán y Quintana Roo) ha generado el 
planteamiento que al menos un evento de domesticación podría haber ocurrido en esta región 
(Martínez-Castillo et al., 2004). 
 
Desde la observación que la vasta mayoría de las entradas cultivadas de Centro y Suramérica se 
asocian con entradas silvestres provenientes de Jalisco, Oaxaca, Nayarit  y Guerrero, lo que en 
términos de haplotipos corresponde al haplotipo L (acervo MI), se permite la postulación de un 
evento único de domesticación del frijol Lima en Mesoamérica, sin diferenciación genética entre 
razas. Al mapear particularmente este haplotipo se puede postular dos áreas probables en las 
cuales podría haber ocurrido la domesticación (Figura 9). Desde la figura se ubican como zonas 
probables de domesticación del frijol Lima el occidente de México en las regiones de Jalisco-
Colima y/o Guerrero-Michoacán. Estas áreas se proponen con base en la distribución actual del 
material silvestre asociado al cultivado (haplotipo L), sin embargo se aclara que ésta podría no 
corresponder exactamente a la distribución ancestral del material silvestre. La evaluación 
realizada de la diversidad genética en silvestres y domesticados no da evidencia de una posible 
domesticación en la península de Yucatán, dado que todas las entadas domesticadas de esta zona 
pertenecen al haplotipo L.  
 
En cuanto al nivel de reducción en la diversidad genética entre el material silvestre y domesticado 
del frijol Lima, desde la región del ADN nuclear analizada se muestran valores menores de 
reducción con respecto a lo encontrado por Motta-Aldana et al. (2010), pero muy similares a los 
encontrados en P. vulgaris (Chacón et al., 2005). Los valores similares de reducción genética en 
frijol común desde marcadores cloroplásticos podrían indicar similitud en los patrones actuales de 
diversidad genética para las dos especies, sin embargo debe tenerse en cuenta que la base 
genética sobre la cual se iniciaron los dos procesos de domesticación y los procesos demográficos 
y/o selectivos que mayoritariamente influenciaron la diversidad no son necesariamente 
equiparables.  
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En la inferencia de estructuración de la diversidad genética y su relación con eventos pasados es 
importante distinguir entre dos procesos que podrían entremezclar el patrón actual. Estos 
procesos son la ancestría entre las entradas de cada acervo genético y la posibilidad de flujo 
génico entre ellos. Para discriminar cuál de estos procesos predominó en la historia de la especie 
usualmente se tiene en cuenta el nivel de diferenciación entre acervos, el cual es 
considerablemente alto entre los acervos MI y MII (NST de 0.75), con lo que se indicaría que 
poseen poco o nulo flujo génico entre ellos.  Adicionalmente, la evaluación de la diferenciación 
genética en regiones donde diferentes acervos están en simpatría, permitiría la inferencia de 
intercambio genético reciente.  Para las entradas aquí analizadas se tiene la oportunidad de 
revisar este último patrón desde la aproximación geográfica. En el caso de las entradas presentes 
en Campeche, Yucatán y Quintana Roo, el estatus silvestre pertenece al acervo MII, cuyo grupo es 
bien diferenciado (figura 7), mientras que las entradas domesticadas de esa región pertenecen al 
acervo MI (haplotipo L). Esto sugiere que a pesar de estar presentes silvestres y cultivados en la 
misma zona, potencialmente entrecruzándose, sus relaciones genéticas permanecen 
independientes y se ubican en acervos diferentes. Con relación a esta observación y siendo 
Yucatán una zona donde el frijol Lima es de extenso uso en agricultura, se sugiere tener en cuenta 
en los esfuerzos de conservación y mejoramiento del cultivo, que el material silvestre que podría 
constituir un reservorio genético tiene una distribución geográfica diferente (costa Pacífica) con 
respecto a este material cultivado (costa Atlántica).   
 
En la correlación de la historia de domesticación de fríjol Lima con otros cultivos mesoamericanos, 
datos compilados de registros arqueobotánicos y análisis moleculares sugieren que la calabaza, el 
maíz y el frijol común podrían haber sido domesticadas en las zonas de Jalisco-Michoacán-
Guerrero en los valles de los ríos Grande de Santiago-Lerma y valle del río Balsas (Chacón et al., 
2005; Kwak et al., 2009; Matsuoka et al., 2002; Piperno et al., 2009). La figura 10 muestra la 
distribución geográfica de las poblaciones silvestres potencialmente ancestrales a cada uno de 
estos cultivos, incluyendo el fríjol Lima.  Desde allí se muestra que el área probable de 
domesticación del fríjol Lima no apuntaría hacia el valle del río Balsas, como en el caso del maíz, 
dado que las posibles poblaciones ancestrales para el fríjol Lima domesticado en el estado de 
Guerrero están distribuidas en regiones de baja altitud sobre el borde de la costa Pacífica. Por otro 
lado, si se examina la zona del valle del río Grande de Santiago y Lerma donde hay simpatría entre 
fríjol común y fríjol Lima, existe un grupo de entradas silvestres del acervo MI (haplotipo L) que se 
distribuye en los valles intermontanos del estado de Jalisco, entre los 1200 a 1400 msnm, 
situándose en el rango de distribución del fríjol común (McVaugh, 1987). Sin embargo, otras 
entradas silvestres de este haplotipo en Jalisco y Michoacán están presentes entre los 10 a 400 
msnm, por lo que un lugar puntual no podría ser determinado con precisión.  
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Para dar un contexto histórico y geográfico de los procesos de domesticación,  se tiene en cuenta 
que los primeros asentamientos humanos en Mesoamérica, podrían datar de alrededor de 11.600 
años y pudieron estar geográficamente asociados a sistemas lacustres intermontanos de tierras 
altas en Jalisco y Michoacán  (Dixon, 2001).  A principios del Holoceno (11.000 – 10.000 años) se 
registran periodos prolongados de sequía, seguidos de periodos de lluvias que podrían haber 
favorecido las plantas anuales. Posteriormente, un incremento en el uso del fuego entre 10.000 a 
7.000 años transformó las comunidades vegetales favoreciendo especies herbáceas de rápido 
crecimiento como Cucurbita spp., Capsicum spp., Phaseolus spp., Solanum spp., estableciendo así 
los primeros sistemas de producción asociados a bosques secos tropicales (Zizumbo-Villarreal and 
Colunga-GarcíaMarín, 2010).  
 
Las fechas mínimas estimadas de registros arqueológicos para Mesoamérica en el género 
Phaseolus parecen tener cierta discrepancia según la especie, siendo en general más recientes que 
para el maíz y la calabaza (Tabla 3). En una comparación entre frijol común y frijol Lima, P. vulgaris 
presenta registros más antiguos en Mesoamérica (P. vulgaris 2.285 años AP vs P. lunatus 571 años 
AP, según las correcciones realizadas por AMS), mientras que P. lunatus posee registros más 
antiguos en zonas andinas (P. lunatus 5.516 años AP vs P. vulgaris 4.337 años, no mostrados en la 
Tabla 3). Mediciones indirectas para frijol Lima plantean que su antigüedad en Mesoamérica 
estaría entre 1.300 a 1.400 años, lo que indicaría una adopción posterior del frijol Lima con 
respecto a la terna de cultivos de la agricultura de Mesoamérica (Kaplan and Lynch, 1999).  
 
 
En este punto el frijol Lima podría haberse acoplado al sistema multi-cultivo de la región 
denominado milpa, que en unión al maíz - frijol común - calabaza habría migrado a través de 
probables rutas de conexión-dispersión humana desde el suroeste mesoamericano al sureste a lo 
largo de los ríos Balsas-Mezcala, Tehuantepec y  Grijalva (Figura 10 y Figuras 4 y 5 en Zizumbo-
Villareal et al. 2010).  Posteriormente, la denominada Ruta Maya podría haber extendido la 
distribución de los cultivos en la península de Yucatán y Guatemala, hasta finalmente ser cultivado 
en Centroamérica y Suramérica. Estas rutas se corroboran parcialmente mediante el 
reconocimiento de haplotipos en las entradas domesticadas que podrían haber divergido del 
haplotipo L en procesos post-domesticación (ver figura 8 y tabla 1) en regiones como Guatemala 
(haplotipo Q1), El Salvador (haplotipo I1, E1, L1) y Colombia (haplotipos J1, Y1), indicando un 
desplazamiento rápido del cultivo desde su centro en México hacia el resto de Centro y 
Suramérica.  
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Finalmente, las evidencias de domesticación múltiple en frijol Lima (en Mesoamérica y Andes) dan 
apertura a cuestionamientos sobre si características similares estuvieron sujetas a selección de 
forma independiente, así como si los mismos mecanismos genéticos se han dado en las mismas o 
diferentes regiones. Estas preguntas clásicamente eran direccionadas por cruzamientos entre 
individuos silvestres y domesticados (Pickersgill, 2007). Disciplinas recientes denominadas omics 
en sinergia con las ventajas del secuenciamiento de alto-rendimiento de las nuevas tecnologías, 
podría ayudar a dilucidar estos efectos específicos en reducción de diversidad o cambios a 
diferentes niveles moleculares, como algunos estudios lo han direccionado en fríjol común 
(Mensack et al., 2010). Este tipo de cuestionamiento y estrategias podrían constituir los siguientes 
pasos en la investigación de la domesticación del frijol Lima.  
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Figura 10. Ubicación de las poblaciones silvestres y los sitios probables de domesticación para Phaseolus 
vulgaris, Phaseolus lunatus, Zea mays ssp. parviglumis y Cucurbita argyrosperma en Mesoamérica. Cajas 
blancas: sitios arqueológicos en los que se ha encontrado los registros más antiguos de plantas domesticads 
de cada una de las 4 especies mostradas. Datación ver tabla 3. Asterisco rojo: ubicación probable de los 
primeros asentamientos humanos. Se muestra la cuenca de los ríos Grande de Santiago, Lerma, Balsas, 
Tehuantepec y Grijalva. Basado en la figura 3 de Zizumbo-Villareal & Colunga-GaríaMarín (2010). 
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Tabla 3.  Registros arqueológicos y dataciones para el maíz, calabaza, fríjol común y frijol Lima en México. 
 
Registro arqueológico* Zea mays  
Cucurbita 
argyrosperma 
Phaseolus 
vulgaris 
Phaseolus 
lunatus 
Rio Zape,  
Durango 
  
1168 AP ± 63
1
 
 1060 AP ± 63 
1
 
571 AP± 71
1
 
Cueva Ocampo, 
Romero, Valenzuela,  
Tamaulipas 
1380 AP ± 60
3
 
2560 AP ± 60
3
 
3930 AP ± 50
3
 
4450 ± 60 AP
3 
 
1285 AP ± 55
1
 
1200 AP ± 62
1
 
1016 AP ± 60
1
 
817 AP ± 69
1
 
681 AP ± 69 
1
 
1100 –  
1800 AP
2
** 
Cueva Xihuatoxtla, 
Guerrero 
4730 ± 40 AP
4 
7920 ± 40 AP
4
 
   
Cueva Guilá-Naquitz-
Monte Albán,  
Oaxaca 
5420 ± 60 AP
5
 C. pepo 8000 AP 
3
  
957 AP ± 59
1
 
1025 AP ± 73
1 
1139 AP ± 46
1
 
2098 AP ± 81
1
 
 
La Venta,  
Tabasco 
2390 ± 50
6 
4800
6
 
 2345 AP ± 50
6
  
Golfo de México 7300 AP
7
    
Coxcatlán, 
Tehuacán 
450 AP ± 40
8
 
1860 AP ± 40
8
 
4090 AP ± 50
8
 
340 AP ± 40
8 
420 AP ± 50
8
 
530 AP ± 50
8 
2100 AP ± 40
8
 
2285 AP ± 60
1 
4975 AP ± 200
2**
 
6000 AP± 200
9** 
500 AP ± 100
1
  
Dzibichaltún,  
Yucatán 
3400 AP (Belice)
 7
    1200 AP
2**
 
 
*La ubicación de cada zona arqueológica se muestra en la figura 10. AP, Antes del presente es una escala de 
tiempo usada en la arqueología para definir las fechas en que ocurrieron acontecimientos pasados. La fecha 
origen para “antes del presente" es 1950, seleccionada ya que constituye el año que se iniciaron las 
publicaciones donde se usa la datación con 
14
C. 
1
(Kaplan and Lynch, 1999), 
2
(Kaplan, 1965), 
3
(Smith, 1997), 
4
(Piperno et al., 2009), 
5
(Piperno and Flannery, 2001), 
6
(Pope et al., 2001), 
7
(Pohl et al., 1996), 
8
(Smith, 2005), 
9
(Kaplan, 1967).  Las referencias 2 y 9 (**) fueron estimadas por  
14
C, se tiene mayor certeza sobre las 
obtenidas en la referencia 1 por AMS (Espectrometría de Aceleración de Masas).  
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CAPITULO 4 
 
CONCLUSIONES 
 
La historia de diversificación del frijol Lima a lo largo de América se presenta un poco más clara 
con respecto a su diferenciación en la región Mesoamericana. Desde el análisis filogeográfico de la 
región de ADN nuclear ITS es posible el reconocimiento de dos acervos mesoamericanos (MI y 
MII), con haplotipos específicos de distribuciones no sobrelapadas. Este patrón evidencia una 
divergencia antigua en México, posiblemente ecológica y/o biogeográfica,  entre zonas de Bosque 
seco pacífico y zonas de baja altitud en la costa Atlántica. Intensas migraciones y rápidas 
diversificaciones estarían presentes entre los procesos que habrían dado lugar a la diversidad 
genética actual en la especie.  
 
Un sólo evento de domesticación en Mesoamérica  fue soportado, desde la afiliación de casi todas 
las entrada domesticadas a un haplotipo único, perteneciente al acervo mesoamericano MI, sin 
otorgar diferenciación entre las variedades “Sieva” y “Potato”. Este evento podría haberse ubicado 
sobre la planicie costera Pacífica o en simpatría con la región propuesta para el fríjol común, 
indicando que la domesticación habría ocurrido en zonas donde actualmente no hay un gran un 
esfuerzo en el cultivo de esta especie en comparación otras como la península de Yucatán. Un 
gran número de haplotipos domesticados derivados muestran patrones de diversificación post-
domesticación en la especie.  
 
Una alta reducción en la diversidad genética entre las entradas silvestres y domesticadas del 
acervo MI fue evidente. Sin embargo, regiones con nuevos haplotipos silvestres (costa Pacífica 
mexicana, Yucatán, Guatemala y Colombia) y domesticados (Costa Rica  y El Salvador) fueron 
identificadas, representando una herramienta para los planes de mejoramiento y conservación en 
la especie.  Desde la evidencia arqueológica podría considerarse que el frijol Lima se incorpora en 
los sistemas de agricultura Mesoamericana de forma posterior al complejo milpa, en el cual podría 
haberse visto favorecido por las rutas de migración humana para su rápida difusión hacia Centro y 
Suramérica.  Esfuerzos posteriores en el estudio de la domesticación de fríjol Lima podrían estar 
enfocados hacia la exploración de las regiones genómicas y/o mecanismos genéticos que han 
ocurrido durante los procesos independientes de domesticación en la especie.  
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Anexo 1. Datos de pasaporte de las entradas y colectas usadas de fríjol Lima. El haplotipo está definido según los 
datos de la región nuclear ITS. Los acervos corresponden a los identificados por Serrano-Serrano et al., 2010  
Id País de origen Estado Estatus Latitud Longitud Altura 
(m) 
H-ITS Acervo 
Acosta13 México Guanajuato Silvestre - - 
 
L MI 
Acosta6 México Guerrero Silvestre - - - L MI 
Acosta7 México Guerrero Silvestre - - - L MI 
G25195 Guatemala Jalapa Cultivado 14.7 -89.9 900 L MI 
G25216 Guatemala Alta Verapaz Cultivado 15.3833 -90.4 88 L MI 
G25224A 
 
Costa Rica Guanacastle Cultivado 10.7667 -85.4833 100 L MI 
G25227 Costa Rica Heredia Silvestre 10.0167 -84.1333 1100 Z MII 
G25229 México Nayarit Silvestre 20.8333 -105.4 500 L MI 
G25234 México Yucatán Silvestre 20.3167 -89.4167 10 Y MII 
G25240 Guatemala Escuintla Cultivado 14.4333 -91.2833 1790 L MI 
G25278 Salvador Cuscatlan Cultivado 13.7 -88.9667 800 L MI 
G25284 Guatemala Jalapa Silvestre 14.6167 -89.9833 1362 L MI 
G25285 Guatemala Alta Verapaz Cultivado 15.4833 -90.3167 1317 L MI 
G25290 Guatemala Sacatepequez Silvestre 14.55 -90.7167 1530 Z MII 
G25290A Guatemala Zacatepequez Arvense 14.55 -90.7167 1530 Z MII 
G25303 México Chiapas Cultivado 16.25 -92.1333 - L MI 
G25319 Jamaica Trelawny Cultivado 18.25 -77.6167 600 L MI 
G25364 El Salvador La Libertad Cultivado 13,6667 -89,3 965 I1 MI 
G25385B Costa Rica San José Cultivado 9.9833 -84.0667 1171 L MI 
G25385A Costa Rica San José Silvestre 9.9833 -84.0667 1171 X MII 
G25388 Costa Rica San José Cultivado 9.9833 -84.0667 1171 X MII 
G25391B Costa Rica San José Cultivado 9.9833 -84.0667 1171 X MII 
G25397 Costa Rica Alajuela Cultivado 10 -84.2 940 L MI 
G25400 Colombia Cauca Cultivado 2.1167 -76.95 988 J1 MI 
G25508 Colombia Córdoba Cultivado 8.8833 -75.6167 49 L MI 
G25535 Colombia Tolima Cultivado 5.2 -74.7333 225 L MI 
G25550 México Nayarit Cultivado - - - L MI 
G25559 México Chiapas Cultivado 17 -92.8833 1200 L MI 
G25585 Costa Rica Heredia Silvestre 10.0167 -84.1333 1100 X MII 
G25595 El Salvador Morazán Cultivado 13.7667 -88.0833 400 I1 MI 
G25596A Costa Rica San José Cultivado 10.0667 -84.15 1200 L MI 
G25597 Guatemala Santa Cultivado 14.2667 -90.3 - L MI 
G25604 Guatemala Huehuetenango Cultivado 15.35 -91.3 - L MI 
G25614 México Oaxaca Cultivado 17.3 -96.9 1520 L MI 
G25700A Panamá Cocle Cultivado 8.6667 -80.2833 200 L MI 
G25701 Venezuela Guáríco Cultivado 8.9333 -65.6667 60 L MI 
G25704 México Jalisco Silvestre 20.8 -103.4 1390 L MI 
G25705 México Campeche Cultivado 19.4167 -89.7 100 L MI 
G25713A México Campeche Silvestre 19.35 -89.6667 100 N MI 
G25714 México Campeche Asilvestrado 19.35 -89.6667 100 Z MII 
G25735 México Campeche Cultivado 20.2333 -89.9333 40 L MI 
G25737 México Campeche Silvestre 20.2167 -89.9167 60 Z MII 
G25741 México Campeche Silvestre 20.2333 -90.2 30 K1 MII 
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G25750 México Campeche Cultivado 20.4 -90.2333 20 L MI 
G25759 México Campeche Silvestre 19.5833 -90.25 40 Z MII 
G25762 México Campeche Silvestre 19.7667 -89.8667 80 Z MII 
G25766 México Campeche Cultivado 20.1333 -90.2167 20 L MI 
G25770 México Campeche Cultivado 20.2 -89.9 60 L MI 
G25771 México Campeche Cultivado 20.2 -89.9 60 L MI 
G25787 México Campeche Cultivado 19.5833 -89.6 120 L MI 
G25789 México Campeche Silvestre 19.5833 -89.6 120 Y MII 
G25811A Colombia Sucre Cultivado 9.6667 -75.2 - L MI 
G25812 Colombia Atlantico Cultivado 10.9167 -74.7667 7 L MI 
G25844 Guatemala Sacatepequez Silvestre 14.4833 -90.7167 1740 Z MII 
G25850 Guatemala Escuintla Silvestre 14.4 -90.85 820 Z MII 
G25852 Colombia Nariño Cultivado 1.4833 -77.4167 1360 Z MII 
G25974 Guatemala Jalapa Cultivado 14.6333 -89.7333 750 L MI 
G26045 Brasil Pernanbuco Cultivado -8.1667 -35.2333 137 L MI 
G26134 Brasil Sau Paulo Cultivado -21.6 -46.9 300 Z MII 
G26143 Brasil Rio Grande do 
Sul 
Cultivado -31.75 -52.3333 7 L MI 
G26157 Brasil Mato Grosso Cultivado -16.0667 -57.6833 127 L MI 
G26256 México Nayarit Silvestre - - - L MI 
G26282 Perú San Martin Cultivado -6.5 -76.3667 425 L MI 
G26306 Guatemala Chiquimula Cultivado 14.55 -89.4833 700 L MI 
G26355 México Jalisco Silvestre 21.05 -102.6667 - Y MII 
G26438 Costa Rica Cartago Cultivado 9.9 -83.6833 750 L MI 
G26451 Panamá David Cultivado 8.3333 -82.3333 - I1 MI 
G26519 México Guerrero Silvestre 16.8667 -99.25 330 Z MII 
G26527 Colombia Córdoba Silvestre 8.7176 -75-4667 70 Z MII 
G26530 Colombia Boyacá Silvestre 5.00 -73.5167 1600 Z MII 
G26531 México Chiapas Silvestre 16.9 -92.05 890 Z MII 
G26533 México Chiapas Silvestre 14.8333 -92.2667 70 Z MII 
G26534 México Chiapas Cultivado 16.3333 -92.4333 890 L MI 
G26537 México Chiapas Silvestre 16.4833 -93.65 706 Z MII 
G26539 México Chiapas Silvestre 16.85 -96.4333 70 Z MII 
G26540 México Chiapas Silvestre 14.8333 -92.5 90 W MII 
G26543 México Chiapas Silvestre 14.9167 -92.3333 93 Z MII 
G26630 Honduras Olancho Silvestre 14.9333 -86.2167 830 Y MII 
G26634 Honduras Francisco Silvestre 13.8167 -87.2667 980 M1 MII 
G26655 Guatemala Sacatepequez Silvestre 14.4167 -90.8167 1000 W MII 
G26680 Guatemala Escuintla Silvestre 14.35 -90.8 520 Z MII 
G26681 Guatemala Suchitepéquez Silvestre 14.4 -91.1833 230 W MII 
G26684 Guatemala Solola Silvestre 14.7667 -91.1667 1680 Z MII 
G26731 Guatemala El Progreso Silvestre 14.9333 -89.95 270 W MII 
G26732 Guatemala Jalapa Silvestre 14.6667 -89.7833 1280 Z MII 
G26739 México Chiapas Silvestre 16.0333 -93.7 40 Z MII 
G26740 México Oaxaca Silvestre 16.45 -95.0167 30 Z MII 
G26741 México Oaxaca Silvestre 15.9667 -97.1167 20 L MI 
G26742 México Oaxaca Silvestre 15.9667 -97.4667 40 L MI 
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G26753 México Chiapas Silvestre 16.3333 -92.45 775 Z MII 
G26754 México Chiapas Silvestre 16.4833 -92.5167 1155 Z MII 
G27338 Guatemala Sacatepequez Silvestre 14.55 -90.7333 1560 Z MII 
JMC1061 México San Luis Potosí Cultivado - - - V1 MI 
JMC1063 México Veracruz Silvestre 17.0047 -95.0122 87 Z MII 
JMC1068 México Oaxaca Silvestre 15.9756 -95.5397 18 N1 MI 
JMC1069 México Oaxaca Silvestre 15.7672 -96.26 137 L MI 
JMC1082 México Oaxaca Silvestre 17.7864 -96.3292 133 Z MII 
JMC1084 Guatemala Petén Silvestre 16.9278 -89.9272 141 Z MII 
JMC1089 Guatemala Petén Silvestre 16.5231 -89.4197 416 O1 MII 
JMC1097 Guatemala Petén Silvestre 17.2258 -89.9539 210 Z MII 
JMC1099 Guatemala Petén Silvestre 17.3761 -89.6333 211 W1 MII 
JMC1101 Guatemala Petén Silvestre 17.0164 -89.2944 160 P1 MI 
JMC1104 Guatemala Petén Cultivado 16.9292 -89.8908 127 Q1 MI 
JMC1105 Guatemala Petén Cultivado 16.9292 -89.8908 127 L MI 
JMC1106 Guatemala Petén Cultivado 16.9292 -89.8908 127 L MI 
JMC1107 Guatemala Petén Cultivado 16.9292 -89.8908 127 L MI 
JMC1109 México Nayarit Silvestre 21.0361 -104.3433 1810 L MI 
JMC1113 México Nayarit Silvestre 22.4886 -105.3772 1491 J MI 
JMC1119 México Sinaloa Silvestre 23.6356 -106.5792 125 J MI 
JMC1123 México Sinaloa Silvestre 25.3772 -107.5578 212 L MI 
JMC1124 México Sinaloa Silvestre 23.1614 -106.0914 79 J MI 
JMC1125 México Sinaloa Silvestre 23.0464 -105.95 38 L MI 
JMC1129 México Jalisco Silvestre 20.6467 -105.2378 10 L MI 
JMC1131 México Jalisco Silvestre 20.1703 -105.3331 148 J MI 
JMC1135 México Jalisco Silvestre 19.4242 -105.0136 15 L MI 
JMC1141 México Jalisco Silvestre 19.6603 -104.4397 451 L MI 
JMC1142 México CoLima Silvestre 19.1161 -104.1025 10 L MI 
JMC1144 México CoLima Silvestre 18.6722 -103.675 27 J MI 
JMC1145 México Michoacán Silvestre 18.4647 -103.5419 30 R1 MI 
JMC1146 México Michoacan Silvestre 18.2533 -103.2464 70 S1 MI 
JMC1147 México Michoacán Silvestre 18.1925 -103.0447 70 J MI 
JMC1148 México Michoacán Silvestre 18.0944 -102.7844 11 S1 MI 
JMC1149 México Michoacán Silvestre 18.0019 -102.0856 11 L MI 
JMC1150 México Guerrero Silvestre 17.7392 -101.7392 15 L MI 
JMC1151 México Guerrero Silvestre 17.4986 -101.2539 30 L MI 
JMC1152 México Guerrero Silvestre 17.3703 -101.0844 36 L MI 
JMC1154 México Guerrero Silvestre 17.1508 -100.4928 10 T1 MI 
JMC1156 México Tabasco Silvestre 18.3236 -93.1919 6 Z MII 
JMC1158 México Veracruz Silvestre 17.8828 -94.8125 13 W MII 
JMC1163 México Veracruz Silvestre 18.3992 -95.1761 210 W MII 
JMC1166 México Veracruz Silvestre 18.4772 -92.4714 14 W MII 
JMC1168 México Veracruz Silvestre 19.5997 -96.3983 6 U1 MII 
JMC1174 México Tamaulipas Silvestre 22.5514 -99.0783 214 S1 MI 
JMC1175 México Veracruz Silvestre 20.4328 -97.3747 102 U1 MII 
JMC1176 México Campeche Silvestre 18.62 -92.1119 0 Z MII 
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Rol 224Lepiz México Jalisco Silvestre 20.8347 -103.9672 1472 L MI 
Rol 444Lepiz México Jalisco Silvestre 20.8319 -103.735 1273 L MI 
Rol 464Lepiz México Jalisco Silvestre 20.6639 -103.7233 1317 L MI 
JMC25Balampa
ch 
México Qroo Cultivado - - - L MI 
JMC20A-
Bacalar 
México Qroo Cultivado 18.7108 -88.3672 8 L MI 
JMC4-Sn 
Silverio 
México Qroo Cultivado 20.3583 -88.0275 10 L MI 
JMC24-Hazil México Qroo Cultivado 21.1375 -86.8528 8 L MI 
JMC13-Nohka México Qroo Silvestre - -  Z MII 
JMC14-Kik México Qroo Silvestre - -  Z1 MI 
JMC15-Holpat México Qroo Silvestre - -  Y MII 
JMCH-Ekbalam México Yucatán Cultivado 20.1219 -89.0653 38 L MI 
JMCK-Xoy México Yucatán Cultivado 20.1228 -88.9708 37 L MI 
JMC3-Xocen México Yucatán Cultivado 20.5997 -88.1633 24 L MI 
JMC10-
Xohuayan 10 
México Yucatán Silvestre 20.3017 -89.4181 50 Y MII 
JMC11-
Nocacab 
México Yucatán Silvestre 20.9792 -87.6408 21 Y MII 
JMC12-
Xohuayan 12 
México Yucatán Silvestre 20.1683 -89.3847 50 Y MII 
JMC19-itzinté México Campeche Silvestre - - - Y MII 
JMC20-
Bolonchen 
México Campeche Silvestre 19.8472 -90.4867 41 Y MII 
JMC21-
Chunchintok 
México Campeche Silvestre 19.3583 -89.59 136 Y MII 
JMC1-C.Rojo México Campeche Cultivado 19.8456 -90.5239 7 L MI 
 
 
 
 
 
 
